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Abstract 
A global trend of woody plant encroachment of terrestrial grasslands is co-incident with woody plant 
encroachment of wetland in freshwater and saline intertidal settings. There are several arguments for 
considering tree encroachment of wetlands in the context of woody shrub encroachment of grassland 
biomes. In both cases, delimitation of woody shrubs at regional scales is set by temperature thresholds 
for poleward extent, and by aridity within temperature limits. Latitudinal expansion has been observed for 
terrestrial woody shrubs and mangroves, following recent warming, but most expansion and thickening 
has been due to the occupation of previously water-limited grassland/saltmarsh environments. Increases 
in atmospheric CO2, may facilitate the recruitment of trees in terrestrial and wetland settings. Improved 
water relations, a mechanism that would predict higher soil moisture in grasslands and saltmarshes, and 
also an enhanced capacity to survive arid conditions, reinforces local mechanisms of change. The 
expansion of woody shrubs and mangroves provides a negative feedback on elevated atmospheric CO2 
by increasing carbon sequestration in grassland and saltmarsh, and is a significant carbon sink globally. 
These broad-scale vegetation shifts may represent a new stable state, reinforced by positive feedbacks 
between global change drivers and endogenic mechanisms of persistence in the landscape. 
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A  global  trend  of  woody  plant  encroachment  of  terrestrial  grasslands  is  co‐incident  with  woody  plant 




shrubs and mangroves,  following  recent warming, but most expansion and  thickening has been due  to  the 
occupation  of  previously  water‐limited  grassland/saltmarsh  environments.  Altered  fire  regime  cannot  be 
invoked  as  a  driver  of  change  in  most  wetland  settings.  Increases  in  atmospheric  CO2,  may  facilitate 
recruitment of  trees  in  terrestrial and wetland  settings.  Improved water  relations, a mechanism  that would 
predict  higher  soil moisture  in  grasslands  and  saltmarshes,  and  also  an  enhanced  capacity  to  survive  arid 
conditions,  reinforces  local  mechanisms  of  change,  such  as  sea‐level  rise  in  the  case  of  saltmarsh.  The 
expansion of woody  shrubs  and mangroves provides  a negative  feedback on  elevated  atmospheric CO2 by 
increasing  carbon  sequestration  in  grassland  and  saltmarsh,  and  is  a  significant  carbon  sink  globally. These 









A recent  trend  towards semi‐arid and mesic grassland conversion  to shrub dominance  is global  in scale and 
common  to  all  vegetated  continents  (Fig  1).  Woody  shrub  encroachment  and  thickening  has  converted 
grassland  to woodland  in  the  savannahs and prairies of North America  (Bai et al., 2009, Van Auken, 2009), 
South America  (Silva et al., 2001), semi‐arid and  tropical Australia  (Brook & Bowman, 2006, Fensham et al., 
2005), Africa (Sankaran et al., 2008), Europe (Maestre et al., 2009), India (Misra, 1983) and China (Peng et al., 
2013), where over 5 million hectares of  the  inner Mongolian  grassland has been  encroached by Caragana 
microphylla  (Zhang et al., 2006).  In cold climates, alpine grasslands have been encroached by  shrubs  in  the 







from  200‐1100 mm   mean  annual  precipitation  and  ‐12.5‐22.0°C mean  annual  temperature.  For  example, 
observations stretching back to 1858  in the  latter case confirm a steady conversion of the prairie grass Black 
grama  (Bouteloua eriopoda) to shrub dominance  in the Jornada Basin  in New Mexico  (Gibbens et al., 2005). 




reeds  and/or  grasses.  Wet  Sphagnum–sedge  fens  have  suffered  an  accelerating  rate  of  loss  to  woody 
encroachment since the 1950’s in locations as diverse as the Alaskan Kenai Peninsula (Berg et al., 2009); small 
Appalachian mountain peatlands  (Stine et al., 2011, Warren et al., 2007), and  the Biebrza and Narew  river 
valleys of Poland (Kotowski & Piórkowski, 2005). Trees had previously been excluded from the Alaskan fens for 
18000 years (Berg et al., 2009). Wetland grasslands dominated by the C4 graminoid Pseudoraphis spinescens 
have  been  progressively  replaced  by  river  red  gum  Eucalyptus  camaldulensis  in  Australia’s  largest  inland 
forested  wetland,  the  Barmah‐Millewa  forest  (Bren,  1992,  Colloff  et  al.,  2014),  and  by  Melaleuca 
quinquenervia on large coastal floodplains within SE Australia (Johnston et al., 2003) over a period of at least 
70 years. Sawgrass (Cladium jamaicense) has been extensively colonised by red maple (Acer rubrum) in Florida 
(Duever,  2005,  Knickerbocker  et  al.,  2009)  since  the  1940’s.  It  is  difficult  to  ascertain whether  these  are 
representative of broader trends across wetlands globally. 
Contemporaneous with the expansion and thickening of woody shrubs  in grassland biomes across the globe 






co‐occur with  saltmarshes,  a  floristically  diverse  group  of  low‐stature plants  tolerant  of  saline, periodically 
saturated  conditions,  though not exclusively  intertidal  in distribution.  Interactions between mangroves  and 
saltmarshes have been the subject of growing  interest; with widespread reports of transitions  in boundaries 
corresponding  to  regional  and  global  environmental  change  (Saintilan  et  al.,  2014). On  the US Gulf  coast, 
mangrove advance into saltmarsh has been periodically arrested by frost in SE Louisiana (Giri et al., 2011), but 
further  south  in Texas and Florida  stratigraphic and photographic evidence  suggests a  consistent expansion 








Changes  in  the distribution of mangrove  and  saltmarshes on  the Australian mainland  further  illustrate  this 
trend. Mangrove  encroachment  of  saltmarsh  is  near‐ubiquitous  in  the  estuaries  of  SE  Australia,  occurring 
within estuaries along 4000 km of  coastline  from  central Queensland  to South Australia, encompassing  the 





mangrove  into  saltmarsh  environments  may  have  commenced  in  the  19th  Century  (McLoughlin,  1987, 
McLoughlin,  2000)  when  saltmarsh  dominated  now  mangrove‐fringed  shorelines.  Mangroves  are  also 









there are  several  compelling  similarities between  the woody  shrub encroachment  in  common across  these 
settings. For the most part, saltmarshes and floodplain wetlands are grasslands, and one of the few instances 




imposed  by  the  presence  of  salt,  carried  on  tidal waters  and  concentrated  through  evaporation  between 
inundation  and  rainfall  events.  Shrubs  growing  in  saltmarsh  environments  therefore  share  many  traits 
associated with  plants  in  semi‐arid  climates,  including  succulence  (Chenopodiaceae)  and  tightly  regulated 
transpiration promoting high water use efficiency  in mangroves (Ball, 1996, Krauss et al., 2014), and stunted 
growth. On  floodplain wetlands, hydrological drawdown  can  induce  sharp  competition over water between 
grasses and tree seedlings (Bren, 1992).  
This  review  poses  the  question  of  whether  tree  expansion  in  freshwater  and  intertidal  wetlands  is  best 
understood  in  the context of woody encroachment of grasslands observed  to have occurred over  the same 
period across nearly every other  important grassland biome.  If  so,  the  case of wetlands may provide  some 
important insights into global drivers of grassland loss, in that many of the putative drivers of change in coastal 
wetlands  cannot  apply  to  terrestrial  grasslands  and  vice  versa.  For  example, much  of  the  debate  over  the 
drivers of  tree  encroachment  in  terrestrial  grassland has  focussed on  the  role of  fire  (Higgins  et  al.,  2007, 
Wakeling  et  al.,  2012),  and  yet  fire  is  absent  from  many  wetland  types  subject  to  tree  encroachment 
considered in this review. Our thesis is that global drivers (elevated CO2 and temperature) work by modulating 









Kaufman et al.  (2009) document a cooling  trend over  two millennia  in  the arctic abruptly  terminated at  the 
time  of  the  industrial  revolution.  This  cooling  was  most  probably  associated  with  decreases  in  summer 
insolation that commenced  following the Holocene thermal maximum some 7500 years ago. Over the  latter 













and  shrubland,  with  shrubs  expanding  during  the  Medieval  Warm  Period  (Bradley  et  al.,  2003),  then 
contracting  during  the  “Little  Ice Age”  (Neilson,  1986).  The  late  19th  century would  represent  a minimum 
northern extent  for  the Holocene  for  terrestrial shrubs and mangroves, and some expansion may be due  to 
range extension within new thermal limits.  
Mangrove  range  expansion  provides  an  interesting  illustration  of  this  trend.  The  tropical mangrove  family 
Rhizophoraceae dominated the mangrove flora of the Richmond River, northern New South Wales, Australia, 
during  the Holocene  thermal maximum  (Hashimoto  et al., 2006). At  the  time of  the  first historical  surveys 
following  European  colonisation  the  species was  rare  in  the  region  (West  et  al.,  1985),  though has  shown 
strong population growth and southward expansion over the past half‐century (Wilson, 2009), corresponding 
to changing  temperature clines  (Hennessy et al., 2004), and appears to be well within thermal  limits on the 
basis of leaf phenology (Wilson & Saintilan, 2012). This observation concords with a noted global conservatism 
in mangrove  range  expansion  in  relation  to  temperature  thresholds  (Quisthoudt  et  al.,  2012)  suggesting 
dispersal constraints limit latitudinal range extension, particularly on wave‐dominated coastlines.  
The  mangrove  genus  Avicennia  is  able  to  withstand  mild  frosts  and  extends  to  higher  latitudes  than 
Rhizophora. A. marina contracted in latitudinal range during cooling that followed the mid‐Holocene thermal 









et  al.  2014).  Thermal modelling  based  on  IPCC  projections  suggests  that  in  a medium‐high  gas  emissions 
scenario  (A2)  with  2°C‐4°C  increase  in  mean  annual  minimum  temperature,  nearly  10  000  km2  of  the 








continental  studies  of  shrub  encroachment  into  grassland  stress  the  importance  of  aridity  gradients  in 




cover  may  correspond  to  fire  frequency  (Staver  et  al.,  2011)  .  Frequent  fire  may  induce  a  recruitment 
bottleneck, preventing saplings from “escaping” to a height  immune from fire mortality (Kgope et al., 2010). 
Fire suppression, often a consequence of grazing  (and  reduced  fuel  loads),  is often cited as a driver of  tree 
encroachment and thickening in savannahs (Scholes & Archer, 1997, Van Auken, 2000).  




the  sapling will  recruit  to  fire  resistant  height  (Kgope  et  al.,  2010).  Fire  regimes  that  excluded  trees  from 
grasslands a century ago may no  longer do so (Wigley et al., 2010). Models of the relationship between CO2 
concentration, sapling growth to “escape height” and fire frequency are consistent with paleo records in South 




























































































































































































Studies  across  three  continents  have  shown  woody  shrub  encroachment  in  areas  subject  to  a  range  of 
disturbance regimes from heavy fire and grazing to ungrazed and rarely burnt (Fensham et al., 2005, Hastings 
& Turner, 1965, Lenzi‐Grillini et al., 1996, Silva et al., 2001, Wigley et al., 2010). Woody encroachment in semi‐











upper	 soil	 imposes	 water	 limitation	 on	 seedling	 establishment	 (Scholes	 &	 Archer,	 1997).	 A	 similar	
mechanism	has	 been	 invoked	 to	 explain	 the	 dieback	 of	E.	 camaldulensis	 seedlings	 in	 competition	with	
Pseudoraphis  spinescens wet	 grassland	 during	 hydrological	 drawdown	 (Bren,	 1992).	 However,	 with	 an	
increase	 in	 the	 ambient	 to	 intracellular	 CO2	 diffusion	 gradient	 comes	 a	 greater	 uptake	 of	 CO2	 with	 a	
minimal	 reduction	 in	 stomatal	 conductance	 (Polley	 et	 al.,	 1997).	 Photosynthesis	 can	 thereby	 be	
maintained	 with	 lower	 water	 loss,	 and	 this	 mechanism	 has	 been	 proposed	 as	 a	 driver	 of	 shrub	
encroachment	into	grassland	along	aridity	gradients	(Idso,	1992).		
Elevated	 CO2	 reduces	 leaf	 conductance	 of	 rangeland	 shrubs	 (Morgan	 et	 al.,	 2004)	 and	 Spartina	
saltmarshes	(Mateos‐Naranjo	et	al.,	2010a,	Mateos‐Naranjo	et	al.,	2010b,	Rozema	et	al.,	1991),	though	this	
is	offset	to	some	extent	by	a	negative	feedback	between	transpiration	rate,	leaf	temperature	and	ambient	
humidity	 (Morgan	 et	 al.,	 2004).	 None‐the	 less,	 evapotranspiration	 may	 be	 reduced	 by	 up	 to	 20%	 in	
savannah	ecosystems	(Nelson	et	al.,	2004,	Polley	et	al.,	2011)	and	saltmarsh	sedgelands	(Li	et	al.,	2010).	
That	decreased	evapotranspiration	 is	occurring	over	broad	regional	 scales	 is	 supported	by	evidence	of	
increased	soil	moisture	(Carol	Adair	et	al.,	2011,	Hungate	et	al.,	2002)	and	run‐off	(Labat	et	al.,	2004)	in	











Improved	 mangrove	 seedling	 survival	 may	 also	 be	 promoted,	 especially	 following	 the	 depletion	 of	
cotyledon	reserves	(Farnsworth	et	al.,	1996)	when	elevated	CO2	has	been	shown	to	 improve	growth	of	
Avicennia	germinans	(McKee	&	Rooth,	2008).	The	proportion	of	mangrove	and	saltmarsh	can	be	predicted	
in	 northern	 Australia	 on	 the	 basis	 of	 rainfall	 (Bucher	 &	 Saenger,	 1991),	 and	 field	 studies	 of	 seedling	
establishment	 suggest	 that	 mangroves	 are	 delimited	 by	 desiccation	 in	 the	 saltmarsh	 (Clarke	 &	
Myerscough,	1993). Mangrove encroachment of saltmarsh has been associated with higher water  levels  in 
Florida  (Krauss  et  al.,  2011,  Smith  III  et  al.,  2013),  eastern  Australia  (Rogers  et  al.,  2006), Mexico  (López‐
Medellín et al., 2011), and tropical Australia  (Williamson et al., 2011). Phases of higher rainfall and sea‐level 
are often coincident, associated with inter‐annual and inter‐decadal phases of atmosphere‐oceanic cycles such 
as  the El Nino  Southern Oscillation and  the  Inter‐decadal Pacific Oscillation  (Zhang & Church, 2012). These 
phases often correspond  to phases  in vegetation  transition  (Kim et al., 2010, Rogers et al., 2014). However, 
while some die‐back of shrubs during drought has been noted (Fensham et al., 2005, Sankaran et al., 2008), 




FEEDBACKS	 BETWEEN	 SHRUB	 ENCROACHMENT,	 LOCAL	 PERSISTENCE	 AND	 CO2	
SEQUESTRATION	
While  exogenic  factors  operating  at  regional  and  global  scales  provide  opportunities  for  woody  shrub 
recruitment,  several  endogenic  feedback  mechanisms  may  promote  persistence  and  further  thickening 
(D'Odorico  et  al.,  2012)  in  an  alternative  stable  state.  For  example,  the  shrub  architecture  promotes  the 
concentration of rainfall to the base of the stem, and improved infiltration and soil moisture near the base of 
trees  (Eldridge &  Freudenberger,  2005),  conferring  a  competitive  advantage  over  surrounding  grasses.  Soil 
nitrogen and carbon is enhanced in most settings by the presence of shrubs (Eldridge et al., 2011, Maestre et 
al., 2009), providing opportunities for clonal expansion (Ratajczak et al., 2011). In cold‐limiting environments, 
woody encroachment provides an  insulating microclimate  in both savannah and saltmarsh  (D'Odorico et al., 
2012),  increasing winter  nocturnal  temperatures.  The  competitive  replacement  of  grasslands  reduces  fuel 
loads, which  improves  recruitment  of  adult  bushes  (D’Odorico  et  al.,  2006).  Exogenic  drivers  interact with 
these  feedbacks:  CO2  reducing  evapo‐transpiration  and  further  enhancing  soil  moisture;  warmer  winters 
leading to greater snow coverage further insulating soils (Sturm et al., 2005). 
The  triggering  of  endogenic  feedback  mechanisms  by  exogenic  global  change  drivers  may  lead  to  more 
persistent ecosystem states  in  the  long‐term. For example, elevated CO2 may help  intertidal wetland plants 
respond to the pressure of sea‐level rise by facilitating the production of below‐ground biomass, and through 












Australian  comparisons of  sympatric mangrove and  saltmarsh  (Comeaux et al., 2012,  Lovelock et al., 2011, 
Saintilan et al., 2013), suggest that mangrove encroachment of saltmarsh may promote elevation‐building and 
long‐term persistence  at higher  rates of  sea‐level  rise.  Relatively higher mangrove  soil  strength might  also 
improve marsh  resistance  to wave attack  (Comeaux et al., 2012).  Increased drought  resistance may also be 
conferred in the transition from saltmarsh to mangrove. In a comparison of water use efficiency of the invasive 





represents  a potentially  significant negative  feedback on  increasing  atmospheric CO2. Eldridge et al.  (2011) 
reviewed 51  studies  reporting on  soil  carbon  in  the upper 15cm of  shrub  and  grassland  communities,  and 
found  a  highly  significant  increase  in  soil  carbon  with  shrub  encroachment,  one  of  the  most  consistent 
ecosystem  effects  of  shrub  encroachment  measured.  The  net  sequestration  benefit  of  mangrove 
encroachment on saltmarsh has seen  less attention though potentially represents an  important carbon sink. 
The  progressive  removal  of  cold‐temperature  limitations  on mangrove  northern  expansion  in  the  Gulf  of 
Mexico  exposes over  a million hectares of  saltmarsh  to mangrove  encroachment over  the  coming  century 
(Bianchi et al., 2013). While posing many  challenges  to ecosystem  services provided uniquely by  saltmarsh 






The  breadth  of  grassland  settings  subject  to  tree  encroachment,  from  intertidal  and  freshwater  wetland 
through semi‐arid savannah, and the range of disturbance regimes associated with these, strongly  implicates 
common  global  drivers.    Recent  poleward  expansion  has  been  observed  in  both  terrestrial  and  intertidal 
settings in relation to warmer minimum temperatures. However, most woody shrub/mangrove encroachment 




concert with  local drivers  to  facilitate woody encroachment  (Higgins & Scheiter, 2012). The “escape height” 
model  is a good  illustration of this: that elevated CO2 promotes higher growth rate and greater  likelihood of 










droughts are no  longer  sufficient  to  induce mortality. This may occur because of  local hydrological changes 
(more consistent base flows in regulated rivers, higher eustatic sea‐levels), but will be aided by the effects of 
elevated  CO2  on  drought  resistance,  including  the  potentially  higher  water  availability  resulting  of  lower 
transpiration  losses, or an  improved  rate of  root growth  to access more dependable groundwater at depth 
(Fig. 3c). 
There are, however,  important  information gaps and new hypotheses  to be  tested. We do not have global, 
consistent  estimates of  rates of  grassland  and wetland  loss  to woody  encroachment.  Few CO2  enrichment 
studies have been of sufficient duration  to properly consider CO2 acclimation effects on photosynthesis and 
carbon  partitioning  (Smith & Dukes,  2013). Most  experiments  to  date  have  tested  the  response  of  shrubs 
(mangrove  and  terrestrial  shrubs)  to  anticipated  levels  of  CO2  (e.g.  ~700  ppm)  rather  than  sub‐ambient 
concentrations relevant to a consideration of historical responses (though see Kgope et al., 2010, Polley et al., 
1997). Research on  the  response of mangroves  to elevated and  sub‐ambient CO2  is  limited  to a handful of 
laboratory  studies.  These  are  important  questions  in  the  context  of  adaptation  and mitigation measures 
globally. The shift  in vegetation dominance  from grassland  to shrub with  the onset of elevated atmospheric 
CO2  is consistent with a  trend  to higher carbon sequestration potential, a negative  feedback  that may have 
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savannah. Fire  regime  is  represented as  the  return  interval of  fires  capable of killing  saplings at a  specified 
height,  for natural conditions  (solid  red  line) and heavily grazed  savannah  (dashed  red  line). Growth  rate  is 
represented  as  pre‐industrial,  low  CO2  (solid  green  line),  and  current  (dotted  line),  adapted  from  Bond, 
Midgley and Woodward  (2003).  (b)   Conceptual model of  the relationship between sapling growth rate and 
inundation regime on Pseudoraphis spinescens  (Moira grass) plains.  Inundation regime  is represented as the 
return  interval  of  6‐month  continual  inundation  at  depths  0‐2.5 m,  for  natural  (solid  blue  line)  and  post‐
regulation (dashed blue line) conditions. Growth rate is represented as pre‐development (solid green line), and 
current  (dotted  line),  following  nutrient  and  CO2  fertilisation.  (c)  Conceptual  model  of  the  relationship 
between sapling rooting depth rate and groundwater depth regime for a groundwater dependent wetland. In 
this case, current groundwater levels (solid line) increase on historic norms (dashed line) because of sea‐level 
rise  in  coastal wetlands,  and/or  reduced  transpiration  losses.  The  recruitment  bottleneck  is  avoided when 
rooting  depth  exceeds  saturated  groundwater  depth. Growth  rate  is  represented  as  current  (dotted  line), 
following nutrient and CO2 fertilisation, and previous (dashed line). 
 
 
